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RESUME 
Les principaux objectifs de ce projet sont de 
décrire la succession après feu chez les espèces de sous-
bois en forêt boréale en utilisant des communautés 
successionnelles de différents âges ainsi que 
d'identifier les facteurs écologiques responsables des 
changements observés dans la composition et l'abondance 
des espèces. Le projets'inscrit dans le cadre d'une 
étude de la dynamique de la forêt boréale en Abitibi. 
Huit sites d ' âge successionnel variant de 26 à 230 ans 
ont été échantillonnés. Ces sites sont tous sur dépôt 
argileux . La succession arbores cent se dirige vers une 
forêt dominée par Abies balsamea et Thuja occidentalis . 
Le type de succession observé c hez les arbustes et les 
herbacées correspond au modèle de la composition 
floristique initiale de Egler et au modèle de tolérance 
de Connell et Slatyer. 
Les changements observés dans la composition et 
l'abondance des espèces de sou-bois sont corrélés à l ' âge 
des sites. à l'épaisseur des horizons organiques et au 
changement de dominance de la strate arborescente. La 
situation topographique de même que le pourcentage de 
pente expliquent une certaine variabilité observée à 
1 'intérieur même des sites. 
La succession des espèces de s ous-bois ne répond pas 
linéairement au gradient temporel, car on observe dans 
les sites âgés un retour d'espèces pionnières. Cette 
observation semble liée aux épidémies de la tordeuse des 
bourgeons de l'épinette et à la mortalité après environ 
150 ans de vieux individus de Populus tremuloides, qui 
entrainent des ouvertures dans le couvert forestier. 
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1. INTRODUCTION GENERALE 
1.1 LES MODELES DE SUCCESSION 
La composition de la végétation et la distribution 
des espèces varient selon plusieurs échelles spatiales 
et temporelles. A une échelle géologique, la variation 
des conditions climatiques et la dérive des continents 
ont entrainé une multitude de changements dans la 
composition de la végétation. La distribution actuelle 
des espèces résulte en majeure partie de la dernière 
glaciation. On a pO déterminer, en Amérique du Nord, en 
Europe et en Asie, qu'il y avait eu une recolonisation 
vers le nord suivant la retraite progressive des 
glaciers. Il est même probable que la distribution de 
quelques espèces ne soit pas encore stabilisée, en 
réponse à un récent changement climatique (Petit Age 
Glaciaire) (Davis, 1981; Shuggart, 1984). A une échelle 
plus réduite, tant au niveau ,spatial que temporel, on 
observe aussi un changement dynamique dans la composition 
végétale. L'initiation de ce processus de 
transformation se caractérise, soit par la colonisation 
d'un nouveau site, ou tout simplement par la 
recolonisation d'un site suivant une perturbation. Ce 
phénomène de succession se définit comme un changement 
directionel dans le temps, de la composition en espèces 
1 
et de la phys~onomie végétale d'un site particulier, où 
le climat demeure constant (Finegan, 1984). 
Le développement de la théorie de la succession 
remonte au début du vingtième siècle. Clements (1916) 
fQt l ' un des premiers à élaborer les bases d ' une théorie 
successionnelle qui, encore aujourd'hui malgré son âge, 
retient toujours l'attention. 
Selon Clements (1916), suite à une perturbation, il 
y a invasion par vague d'un groupe d'espèces, qui pendant 
un certain temps domine l'habitat, tout en le modifiant 
profondémment. Ces changements autogéniques se font au 
détriment des espèces dominantes, mais favorisent 
l'invasion et l'établissement du prochain groupe 
d'espèces (Weaver et Clements, 1938; Egler,1954; 
Clements , 1963; Noble et Slatyer, 1980). Le climax est 
atteint quand l ' occupation et la réaction de une ou des 
l'espèce(s) dominante(s) prévient l'invasion d'autres 
espèces. La succession selon Clements (1916) est 
directionelle et prévisible, dans la mesure où elle 
converge vers un climax unique et stable (Whittaker, 
1974) . De plus, le climax 
communauté climacique est 
conditions environnementales 
est permanent, car seule la 
en équilibre avec les 
qui règnent (Noble et 
Slatyer, 1980) . Ainsi, on suppose que pour une même 
2 
région géographique, on observe un seul et même climax 
(théorie du mono-climax), dont les caractéristiques sont 
uniquement déterminées par le climat (Whittaker, 1974) . 
Les communautés qui ne correspondent pas au mono-climax, 
constituent des subclimax, préclimax, postclimax ou 
disclimax (Whittaker, 1974). 
Toute communauté climacique est capable de se 
reproduire elle-même en répétant avec fidelité les stages 
de son développement. On se rend compte que la prémisse 
implicite à la théorie de Clements repose sur le fait 
qu'il considère la communauté comme un super-organisme et 
la succession comme une forme d'ontogénèse (Drury et 
Nisbet, 1973; Noble et Slatyer, 1980). 
Gleason (1927) développa par la suite une nouvelle 
approche de la communauté végétale. Contrairement aux 
affirmations de Clements, Gleason considère la communauté 
comme un assemblage aléatoire de populations, ayant 
chacune un comportement propre. Le fondement de cette 
approche est supporté par l'évidence qu'il y a quelques 
alternatives de cheminement successionnel pour un même 
type de végétation (Finegan, 1984). 
Ces propos furent partagés par Egler (1954) , qui 
proposa un nouveau concept pour expliquer la succession. 
Ce concept, la compos i tion floristique initiale, soustend 
3 
que suite à une perturbation toutes les espèces 
s'établissent immédiatemment, ou très peu de temps après 
l'initiation de la succession (Egler, 1954; Finegan, 
1984). Egler affirme que dans plusieurs situations, la 
composition floristique initiale détermine les 
changements futurs de dominance. Les changements de 
dominance sont associés aux stratégies vitales des 
espèces (Noble et Slatyer, 1980). 
Contrairement à ce que pensait Clements. Egler 
conclu que le cheminement de la succession, du moins pour 
les premiers stages, est déterminé par la chance et la 
différence de longévité des plantes. Le cheminement 
successionnel n'est ni fixe ni prévisible (Barbour et 
ll·. 1980). 
Au cours des trentes 
modèles ont été élaboré 
dernières années. plusieurs 
pour tenter d'expliquer la 





cheminement successionnel. De ces 
modèles, on s'attardera surtout sur ceux de Connell et 
Slatyer (1977). 
Ces chercheurs ont développé trois modèles pour 
expliquer, selon eux, tous les types de successions. Ces 






Le modèle de la facilitation, reprend 
essentiellement la théorie de Clements (Noble et Slatyer, 
1980; Horn, 1981). Les changements autogéniques causés 
par la présence d'une espèce ou d'un groupe d'espèces, 
modifient l'environnement pour le rendre viable au 
prochain groupe d'espèces et ainsi faciliter le 
changement successionnel (Connell et Slatyer, 1977; Noble 
et Slatyer, 1980; Finegan, 1984). La succession est 
interpretée comme un procédé de développement d'un 
écosystème vers un maximum de stabilité et un maximum 
d'efficacité dans l'utilisation des ressources (Finegan, 
1984). 
Les modèles de tolérance et d'inhibition sont par 
contre des sous-divisions du concept de la composition 
floristique initiale. Ce qui distingue les deux modèles 
résulte des changements autogéniques qui peuvent être 
neutres ou inhibiteurs (Finegan, 1984). La théorie met 
l'emphase sur la disponibilité des ressources, qui peut 
diminuer au cours de la succession à cause d'une 
augmentation de densité des individus. Les espèces 
pionnières sont considérées 
exploitant un environnement sans 
comme opportunistes, 
compétition, tandis que 
les arbres de forêt sont efficaces et conservateurs dans 
leur utilisation des ressources (Connell et Slatyer, 
1977; Finegan, 1984). 
5 
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Le modèle de la tolérance décrit la situation selon 
laquelle les espèces de fin de succession vont s'établir 
avec succès, peu importe que les pionnières les aient 
précédées. Elles peuvent s'établir et croître à maturité 
avec la présence d'autres espèces, car elles peuvent 
croître à un niveau moins élevé de ressources (Connell et 
Slatyer, 1977; Noble et Slatyer, 1980). Bien que cette 
tolérance peut être en partie dQ à des facteurs 
affectant la disponibilité en eau et en éléments minéraux 
du sol, la tolérance est devenue synonyme, pour la 
théorie successionnelle, à la capacité de survivre ou de 
croître à 1 'ombre (Finegan, 1984). 
Le modèle de l'inhibition décrit la situation où les 
espèces pionnières et de fin de succession ne peuvent 
croître en présence de la communauté établie (Connell et 
Slatyer, 1977; Noble et Slatyer, 1980). Tant qu'il n'y 
aura pas de perturbations de la communauté, les espèces 
pionnières et de fin de succession ne pourront croître ou 
envahir le milieu (Connell et Slatyer, 1977). Certains 
types de végétation, principalement des peuplements 
monospécifiques d'arbustes à propagation végétative 





1.2 PERTURBATIONS ET SUCCESSION EN FORET BOREALE 
La forêt boréale constitue un écosystème dont les 
processus sont dominés par les perturbations, 
principalement le feu (Rowe, 1961). Le feu représente un 
élément essentiel de l'écosystème boréal qu1 contribue à 
conserver la diversité au niveau du paysage par le 
maintient d'un assemblage de plusieurs communautés 
successionnelles de différents âges (Rowe et Scotter, 
1973; White , 1979 ; Heinselman , 1981). Le feu peut être 
caractérisé par son intensité, sa fréquence et son 
étendue, des facteurs contrôlés à la fois par le 
macroclimat, la topographie des sites et la mosaïque 
végétale (Knight, 1987 ; Bergeron, 1991). Ainsi, le cycle 
des feux peut varier sensiblement d ' une région à l ' autre 
et même à l'intérieur d'une région. Par exemple , dans 
des forêts du sud-est du Labrador, où les précipitations 
sont abondantes, le cyc le des feux est d'environ 500 ans 
(Foster et King, 1986), en comparaison avec le nord-ouest 
du Québec à climat plus sec , où il est d'environ 100 ans 
(Bergeron, 1991) . 
Les types de succession décrits pour la forêt 
boréale s ' apparentent surtout au modèle de la 
composition floristique initiale de Egler (1954) et à 





et Dubuc, 1989; Sirois 
Payette, 1989; Taylor et 
et Payette, 1989; 
~·, 1987; Foster, 
1985; Viereck, 1983; Dix et Swan, 1971). La majorité des 
espèces de la forêt boréale peuvent survivre au feu et 
ainsi recoloniser rapidement après l'initiation de la 
succession (Rowe, 1983; Flinn et Pringle, 1983; Carleton 
et Maycock, 1980; Alghren, 1960). D'autre part, 
certaines espèces peuvent recoloniser après feu grâce à 
la survie de propagules enfouies (Rowe, 1983; Archibold, 
1979) ou réenvahir rapidement par dispersion de leurs 
graines en provenance d'autres sites. 
L'étude de la succession après feu de la strate 
arborescente dans la région de l'Abitibi a permis de 
décrire les types de succession selon les différents 
dépôts de surface (Bergeron et Dubuc, 1989). Ainsi, la 
succession caractéristique 
dépôt argileux met en 
en milieu 
évidence 
mésique et sur 
une succession 
directionnelle avec remplacement d'espèces qui se dirige 
vers une forêt dominée par Abies balsamea et Thuja 
occidentalis (Bergeron et Dubuc, 1989). Une autre étude, 
sur l'historique des feux de forêt dans la même région, 
a permis de déterminer les dates et la localisation des 
différents feux ayant eu 
300 ans (Bergeron et 
lieu sur une période d'environ 
Gagnon, 1987; Bergeron, 1991). 
Enfin, une étude préliminaire de Marise Rochefort. dans 
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le cadre d'un projet d'initiation à la recherche. a 
permis de choisir les sites avec plus de précisions (au 
niveau de la grandeur des quadrats et de la localisation 
de ceux-ci) et d'identifier certains paramètres important 
à mesurer. Ses outils nécéssaires pour entreprendre une 
étude sur la succession après feu des espèces des strates 
arbustive. herbacée et muscinale sont donc disponibles. 
Nous pourrons ainsi décrire les changements observés dans 
la composition et l'abondance des strates de sous-bois 
dans une succession après feu sur dépôt argileux de même 
que d'identifier les principaux facteurs écologiques 
responsables de ces changements. 
1.3 SUCCESSION APRES FEU CHEZ LES PLANTES DE SOUS-BOIS EN 
FORET BOREALE. 
La tendance actuelle. pour les études de la 
végétation forestière est d'intégrer le régime des 
perturbations comme élément structurant majeur de la 
mosaïque végétale (Pickett et White, 1985). La nature 
des perturbations (type, fréquence. intensité et 
superficie) est un élément essentiel qui aura des 
implications directes sur la structure des populations et 
sur le cours de la succession (Harnett et Richardson. 
1989) . La forêt boréale constitue un exemple d'un 
écosystème dont les processus écologiques sont dominés 
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par les perturbations (Rowe, 1961). Le feu, principal 
agent perturbateur, couvre généralement de grandes 
superficies et est de forte intensité (Rowe, 1983; Van 
Wagner, 1983). Les 
certaines régions de 
cycles des 
la forêt 
feux décrits pour 
boréale démontrent des 
variations très importantes (Wein et MacLean, 1983). La 
fréquence des feux peut varier de 100 ans dans le nord-
ouest du Québec (Bergeron, 1991) à 500 ans dans le sud-
est du Labrador (Poster et King, 1986). Ces variations de 
fréquence des feux sont attribuables régionalement au 
macroclimat (Rowe, 1983), tandis que localement elles 
peuvent dépendre de la topographie des sites et de la 
mosaïque végétale (Heinselman, 1981; Knight, 1987; 
Bergeron, 1991). 
Les espèces des strates de sous-bois de la forêt 
boréale possèdent différentes stratégies pour recoloniser 
un site après feu. La plus importante de ces stratégies. 
pour un grand nombre d'espèces, est sans doute la 
résistance au feu par la survie de parties végétatives 
ou de propagules enfouis (Rowe, 1983; Flinn et Pringle, 
1983; Carleton et Maycock, 1980; Archibold, 1979; 
Alghren, 1960). Certains ont démontré qu ' il y avait peu 
composition des strates de sous-
du couvert forestier (Shafi et 
de changements dans la 
bois après la fermeture 





nord de la forêt 
dominante de 
boréale où Picea mariana est 
la strate arborescente. ont 
démontré des processus successionnels seulement chez les 
mousses et les lichens après la fermeture du couvert 
forestier (Morneau et Payette. 1989; Taylor et ~·. 
1987; Poster. 1985; Clayden et Bouchard, 1983; Viereck. 
1983; Black et Bliss, 1978; Dix et Swan, 1971). Dans le 
sud de la forêt boréale, le cycle des feux plus long 
permet une succession directionelle et l ' établissement de 
vieilles communautés successionnelles, dominées par Abies 
balsamea et Thuja occidentalis (Bergeron et Dubuc, 1989). 
Ce développement vers un stade successionnel stable 
devrait avoir des implications directes sur les strates 
de sous-bois, où l'on devrait observer des changements 
plus prononcés dans la composition et l'abondance des 
espèces arbustives et herbacées. 
La fermeture et le changement dans la composition du 
couvert forestier entraînent des changements 
Le taux 
des 
de conditions abiotiques des sites. 
décomposition de la litière et le recyclage des éléments 




En forêt boréale, pour un site dominé par 
les temps de résidence des éléments 
même que le temps de décomposition de la 






forêt dominée par des conifères (Kozlowski et gl., 1991) . 
La quantité d'éléments minéraux retournée au sol par la 
litière et par la chute des feuilles est plus importante 
pour une forêt dominée par les feuillus que par les 
conifères (Kozlowski et gl. , 1991). Avec la fermeture du 
couvert forestier, les espèces de sous-bois doivent être 
adaptées à de faibles intensités lumineuses et à 
différentes qualités spectrales, 
moins soumises à des stress 
bénéficier d'un apport plus 
nutritifs (Anderson et gl., 1969). 
elles seront cependant 
hydriques et pourront 
important d'éléments 
Puisqu'il est 





possible de suivre la 
période de temps, les 
être déduits à partir d'un 
continuum de communautés successionnelles sur des sites 
semblables. Des analyses d'ordination nous permettront 
d ' identifier les princ i paux facteurs écologiques associés 
à la succession. 
Les pricipaux objectifs de cette étude sont de (1) 
décrire le cheminement successionnel des strates 
arbustive, herbacée et muscinale après feu en utilisant 
des communautés de différents âges situées sur un même 
type de dépôt de surface , et (2) d'identifier les 













2. AIRE D'ETUDE 
La majorité du territoire à l'étude est concentré 
sur les berges du lac Duparquet, dans la région de 
l'Abitibi, au nord-ouest du Québec (figure 1). Un seul 
site d'échantillonage se situe à quelques kilomètres au 
nord-ouest du lac. Le lac Duparquet, couvrant une 
superficie de 50km2 fait partie d'un vaste bassin 
versant qui se draîne vers le nord, à travers le lac 
Abitibi, jusqu'à la Baie James. 
Des dépôts lacustres, qui datent de l'extension 
maximale, après la glaciation, au Post-Wisconsin des lacs 
post-glaciaux Barlow et Ojibway, caractérisent cette 
vaste région physiographique, aussi connue sous le nom de 
ceinture d'argile du Québec et de l'Ontario (Vincent et 
Hardy, 1977). La station météorologique la plus près est 
située à LaSarre, 35km au nord du lac Duparquet. La 
température annuelle moyenne est de 0,6"C et les 
précipitations moyennes annuelles sont de 822,7mm. La 
période annuelle moyenne sans gel (température de l'air 
au dessus de o·c à 1,5m au-dessus du sol) est de 64 
jours. Cependant, des températures sous le point de 
congélation peuvent survenir à toute période de l'année 
(Anonyme, 1982). 
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Figure 1 Localisation des sites d'échantillonnage sur 






forêt boréale, où une association de Abies balsamea, 
Picea mariana et Betula papyrifera domine avec Picea 
glauca et 
végétation 
Populus tremuloides (Rowe, 1972). La 
qui entoure le lac est composée d'Abies 
balsamea et Betula papyrifera en association avec Picea 
glauca sur les sites mésiques. Picea mariana, Thuja 
occidentalis et Larix laricina dominent les sites 
hydriques et les tourbières. Fraxinus nigra et Ulmus 
americana se retrouvent sur les plaines innondables. 
Picea mariana et 




strobus se retrouvent 
xériques (Bergeron et 
Les feux de forêt ont engendré plusieurs communautés 
successionnelles dominées par Populus tremuloides et 
Betula papyrifera sur les sites mésiques, par Populus 
balsamifera sur les sites hydriques et Pinus banksiana 









Le choix des sites d'échantillonnage a été orienté 
en fonction d'une étude sur l ' historique des feux de 
forêt sur les berges du lac Duparquet (Bergeron et 
Gagnon, 1987; Bergeron, 1991). Parmi les feux les plus 
importants, sept ont été retenus pour la chronoséquence, 
soit ceux de 1944, 1916 , 1870, 1847, 1823 , 1816, 1760 
(figure 1.1). Un dernier site, à proximité des autres, a 
été choisi en consultant le registre des feux de forêt du 
Ministère des Forêts. Ce feu récent, qui date de 1964, 
se situe à quelques kilomètres au nord-ouest du lac 
Duparquet. Tous les sites sont situés sur des 
emplacements à régime hydrique mésique , sur dépôt 
argileux . Leur t ype écologique selon Bergeron et al. 
(1983) est la sapinière à bouleau blanc et épinette 
blanche (A3), qui se caractérise par un luvisol gris 
orthique. Les sites représentent les différents stades 
d'une succession arborescente qui se dirige vers une 
forêt dominée par Abies balsamea et Thuja occidentalis 




des sites, 10 quadrats 
ont été établis . Le 
de 10m par 10m 
pourcentage de 
18 
recouvrement des arbustes, des herbacées et des 
bryophytes terricoles a été estimé par classe de 
recouvrement (1:0-1%, 2:1-5%. 3:5-25%. 4:25-50%, 5:50-
75%, 6:75-100% et 7:100%) pour 20 micro-quadrats de 1m2 à 
l'intérieur des quadrats de 100m2 • Ces micro-quadrats 
étaient distribués aléatoirement par groupes de 5 à 
l'intérieur de 4 divisions (5m X 5m) du quadrat principal 
(figure 2) . Une valeur minimale de recouvrement était 
donnée aux espèces présentes à l'extérieur des micro-
• 
quadrats. mais à l'intérieur du quadrat. Le dénombrement 
des semis d'arbres a aussi été fait pour chacun des 
micro-quadrats, de même qu'une mesure de l'épaisseur des 
horizons organiques (LFH). Les arbres et les gaulis ont 
été répertoriés par classe de diamètre à hauteur de 
poitrine (DHP) dans chacun des quadrats. Le pourcentage 
de pente, l'orientation, l'ouverture (estimation visuelle 
1 
/ 
du pourcentage d'ouverture pour 5 points du quadrat de 
100m2 ), la situation topographique (!:sommet vif; 2~haut 
1 de versant; 3:mi-versant; 4:bas de versant; 5:terrain plat; 6:dépression) et la hauteur maximale du couvert 
'1 forestier ont été aussi mesurés dans tous les quadrats. 
Un profil de sol a été creusé sur chacun des sites, et 
des analyses du pH et des concentrations de N03, P04, Ca, 
K, Mg ont été effectuées pour tous les horizons selon la 




















FIAstar. La nomenclature des plantes vasculaires est 
celle de Marie-Victorin (1964). La nomenclature des 
bryophytes est celle de Crum et Anderson (1981) . 
3.2 ANALYSE DES DONNEES 
Des analyses d'ordination (logiciel DECORANA, Hill, 
1979) ont été effectuées avec les données de végétation 
des strates arbustive, herbacée et muscinale. L'analyse 
des correspondances détendancées (ACD; Hill et Gauch, 
1980) a été préférée à l'analyse des correspondances 
(RA). car elle réduit l ' effet d'arche qui était 
relativement prononcé pour cet ensemble de données. Une 
première analyse a été faite avec la moyenne de 
recouvrement (de 20 micro-quadrats) des espèces dans 
chacun des 80 quadrats. Une autre analyse d'ordination a 
été effectuée à partir des moyennes de recouvrement pour 
chacun des sites (10 quadrats par site). 
Au niveau de la strate arborescente, une valeur 
d'importance a été calculée pour chacune des 
espèces,tenant compte à la fois de la densité relative et 
de la surface terrière relative. On a aussi calculé des 
indices de richesse (nombre total d'espèces), de 
diversité (H= -Lpi*ln pi) et d'équitabilité (H/ln 
richesse) (Krebs, 1978) pour l'ensemble des espèces 














l'ensemble des quadrats d'une même date de feu. Ces 
valeurs, de même que l'ensemble des facteurs écologiques, 
ont par la suite été corrélés (corrélations de rang de 
Spearman) avec les deux premiers axes de l'ordination de 
















4.1 ORDINATION DE LA VEGETATION: LA VARIABILITE 
Une première ordination 
l'ensemble des 80 quadrats. Un 
feu de 1847 a été éliminé 
a été réalisée avec 
quadrat appartenant au 
car il n'était pas 
représentatif de l'ensemble, et contribuait à comprimer 
de façon importante la variabilité sur l'axe 2 de 
l'ordination. L'ordination a donc été reprise avec les 
autres 79 quadrats. Seuls les deux premiers axes de 
l'ordination seront analysés puisqu'ils contiennent le 
maximum d'information (valeurs propres de 0.63 pour l'axe 
1 et 0.31 pour l'axe 2). 
La représentation graphique de l'ensemble des 
quadrats sur les deux premiers axes de l'ordination met 
en évidence un gradient temporel (figure 3). A 







groupe relativement indépendant, 
quadrats ne forment pas de 
en fonction de leur &ge 
successionnel. Néanmoins, les quadrats qui appartiennent 
aux sites les plus jeunes sont retrouvés majoritairement 
à la gauche de l'axe 1. Les quadrats du site du feu de 













qui est des stations qui appartiennent aux sites d'ages 
intermédiaires, on les retrouve soit majoritairement à la 
gauche de l'axe 1 pour ceux de 167 et 174 ans, ou soit au 
centre et à la droite pour ceux de 120 et 143 ans. On 
remarque une forte variabilité, s'exprimant sur l'axe 2, 
pour les quadrats appartenant à une même date de feu. 
Cette variabilité semble cependant diminuer à mesure que 
l'on progresse vers la droite de l'axe 1, vers les sites 
relativement plus vieux (figure 3). 
L'axe 1 est fortement corrélé avec l'épaisseur des 
horizons organiques et à l'age des sites (tableau 1). 
La surface terrière totale des arbres est corrélée avec 
l'axe 1, mais on observe des corrélations beaucoup plus 
fortes entre la surface terrière des feuillus 
(corrélation négative) et des conifères (corrélation 
positive) et l'axe 1. Les deux espèces d'arbres dont la 
valeur d'importance est la plus fortement corrélées avec 
1 'axe 1 sont Populus tremuloides (corrélation négative) 
et Abies balsamea (corrélation positive). Les indices de 
richesse, de diversité et d'équitabilité sont tous 
corrélés négativement avec l'axe 1 (tableau 1). 
L'axe 2 est faiblement corrélé avec l'age des sites. 
On note aussi que le pourcentage de pente et la situation 
topographique sont corrélés significativement avec l'axe 
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Figure 3 Ordination (ACD) de la végétation de sous-
bois de 79 quadrats provenant de 8 sites 







Tableau 1 Coefficients de corrélation de Spearman 
entre les deux premiers axes de l'ordination 
des 79 quadrats et les facteurs écologiques, 
les caractéristiques des communautés et 
l'abondance des espèces d'arbres. 
Epaisseur des 
horizons organiques 







couvert forestier -0,25 * 
Situation topographique 0,10 
Surface terrière 
totale 0,30 ** 
Surface terrière 
totale (feuillus) -0,41 *** 
Surface terrière 
totale (conifères) 0,59 *** 
Richesse -0,39 *** 
Diversité -0,44 *** 
Equitabilité -0,29 ** 
Populus tremuloides -0,62 *** 
Abies balsamea 0,63 *** 
Picea qlauca 0,18 
































2. L'axe 2 est aussi corrélé significativement avec la 
valeur d'importance de Picea qlauca (tableau 1). 
Une analyse plus approfondie des facteurs abiotiques 
nous révèle que pour certaines dates de feu, la 
variabilité exprimé sur le graphique d'ordination semble 
associée à l'ouverture du couvert forestier et à 
l'épaisseur des horizons organiques. Pour ces deux 
facteurs, on note un écart-type plus important pour les 
quadrats des sites de feu ~e 120, 143 et 167 ans (figure 
4). On note aussi une forte variablité pour la pente et 
la situation topographique (tableau 2) 
Les quadrats du site de feu de 26 ans présentent une 
forte variablité sur l'axe 2 de l'ordination. On ne 
peut cependant associer cette variabilité à des 
différences dans les conditions abiotiques des sites, car 
ces dernières semblent relativement homogènes pour 
l'ensemble des quadrats (figure 4 et tableau 2). 
Les quadrats du site de feu de 46 ans ont en réalité 
été échantillonnés sur deux sites différents. Un de ces 
sites se situe à proximité d'un cap rocheux et est 
beaucoup plus élevé que l'autre. L ' ordination rend 
compte de cette situation en positionnant les quadrats 
échantillonnés près du cap rocheux à l'extrême gauche de 
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Figure 4 Epaisseur des horizons organiques (A) et 
pourcentage d'ouverture du couvert forestier 
(B). en fonction de l'&ge des sites après 
feu. 
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Tableau 2 Moyennes de l'ouverture du couvert forestier, 
de l'épaisseur des horizons organiques, du 
pourcentage de pente et de la situation 
topographique, en fonction de l'âge des sites 
après feu. Les écarts types sont entre 
paranthèses. 
âge des ouverture horizons pente Situation 
sites du couvert organiques topo. 
(années) (%) (cm) (degré) 
26 ans 23,4 (3,35) 1. 75 (0,27) 6,4 (2,2) 3,6 (0,5) 
46 ans 16,9 {3,73) 5,29 {0,39) 9,0 ( 4, 3) 3,3 (0,5) 
74 ans 17,7 (3,13) 6,64 (0,51) 7,2 (3,7) 3,3 ( 0, 5) 
120 ans 18,4 (3,75) 6,41 (0,68) 7,4 (5, 4) 4,3 ( 0, 6) 
143 ans 17,8 (6,87) 5,67 (1 '03) 10,4 (5,8) 2,8 ( 1, 0) 
167 ans 18,3 (5,90) 5,41 (0,74) 7,3 (7,8) 4,2 ( 1. 0) 
174 ans 14,4 (2,65) 3,83 (0,21) 12,8 (6,9) 2,4 ( 0' 4) 
230 ans 15,2 (4,14) 6,09 (0,83) 8,5 (6,5) 3,6 ( 1. 4) 
On note uFte faible variabilité pour les quadrats des 
sites de feu de 74, 174 et 230 ans sur le graphique 
d ' ordination. Cette faible variabilité pour le site de 
230 ans s'observe malgré des différences importantes 
entre les variables abiotiques (tableau 2). Cependant. 
pour les sites de 74 et 174 ans. on observe une certaine 
homogénéité des variables abiotiques entre quadrats 
(tableau 2). 
4.2 ORDINATION DE LA VEGETATION: LA CHRONOSEQUENCE 
Une deuxième ordination a été effectuée à partir des 
moyennes de recouvrement des 10 quadrats pour chaque date 
de feu. La variabilité provenant des données étant 
compressée sur un ensemble de seulement 8 points. seul 
l ' axe 1 est interprétable. 
l'axe 2 est très faible 
La variance représentée par 
(valeur propre de 0.02). La 
figure 1 . 5 illustre sur le premier axe de l'ordination le 
changement du recouvrement et de la composition des 
espèces dans le temps. L'axe 1 met en évidence l'age des 
sites, où l'on retrouve à l'extrême gauche le site de 26 
ans et à l'extrême droite celui de 230 ans (figure 5). 
A l'exception des feux de 167 et 174, ans qui se 
retrouvent à la gauche de l'axe 1. les autres sites 
expriment assez clairement le gradient temporel (26 ans-
46 ans - 74 ans - 120 ans - 143 ans). La succession ne 
29 
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Figure 5 Représentation schématique du cheminement 
successionnel sur le premier axe de 
l'ordination (ACD). L'ordination a été 
effectuée à partir de la moyenne des 
recouvrements pour chacun des sites. 
Les chiffres sur la figure indiquent l'âge des 
feux. 
montre pas un changement constant, car on observe pour 
deux des sites relativement vieux (167 et 174 ans) un 
retour d'espèces pionnières. Malgré ces retours, on 
observe tout de même un changement directionnel. 
4.3 DISTRIBUTION TEMPORELLE DES ESPECES 
A) STRATE ARBORESCENTE 
La strate arborescente est entièrement dominée par 
Populus tremuloides sur le site du feu le plus jeune. 
Cependant, on remarque que les gaulis et les semis sont 
très peu abondants (tableau 3). Les feuillus Populus 
tremuloides et Betula papyrifera, domineront la strate 
arborescente jusqu'à environ 120 ans après feu (figure 
1.6). A partir de 46 ans après feu, on observe qu'Abies 
balsamea et Picea qlauca commencent à s'installer dans la 
strate arborescente. Les strates inférieures sont 
dominées par les conifères, soit Abies balsamea, Picea 
qlauca et un peu plus tard par Thuja occidentalis. Thuja 
occidentalis apparaît dans la strate arborescente à 
partir de 74 ans après feu. Enfin, on remarque une 
diminution substantielle de la dominance des conifères 
pour le site du feu de 174 ans, qui se caractérise 
surtout par une forte baisse de l ' importance d'Abies 
balsamea. Par contre Abies balsamea est très fortement 
représenté dans les strates inférieures (tableau 3). 
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Tableau 3 Fréquence et valeur d'importance des arbres, 
des gaulis et des semis selon l'âge des 
sites après feu. F= fréquence de 
l'apparition de l'espèce pour un même site 
après feu (de 0 à 10). I= valeur 
d'importance moyenne de l'espèce. 
26 ans 46 ans 74 ans 120 ans 143 ans 167 ans 174 ans 
F F I F F F I F I F 
ARBRES 
Populus tretuloides 10 99.5 8 60.6 10 49.4 10 43.0 9 24.5 8 30.1 10 61.1 
Betula papyrifera 1 0.5 10 33.1 8 14.5 10 18.3 8 17.0 6 11.4 4 4.0 
Picea glauca 2 1.9 10 10.7 9 22.2 8 19.8 7 7.4 9 16.7 
Abies baisaaea 4 4.5 10 24.5 10 10.9 10 37.5 9 20.2 8 8.1 
ThuJa occidentalis 1 0.9 4 3.8 1 1.7 8 31.0 6 8.7 
GAULIS 
Populus tremuloides 2 55.0 i 1.4 1 1.0 5 31.4 3 2.7 
Betula papyrifera 1 45.0 6 36.1 6 12.0 3 4.8 3 4.3 
Picea glauca 'j 3.1 10 25.4 3 4.7 1 0.7 0.7 
, 1.4 L i. 
Ab1es balsamea 6 48.4 10 74.6 10 66.5 10 67.9 10 45.8 10 84.6 
ThuJa occidentalis 4 15.7 8 48.7 4 6.9 
SEIHS 
Populus treauloides 5 42.2 9 29.2 a 1.3 6 3.4 9 4.7 .., 0.3 5 1. 9 _, 
Betula papyrifera 1 2.5 6 13.4 2 0.2 0.3 10 1.8 6 4.4 
Picea glauca 6 '1, 5 10 70.4 10 54.4 10 38.6 10 21.4 7 2.6 
Abies balsuea : "'Tl:' ... 0 .)J, .:\ iO 47.9 10 28.0 10 41.0 10 55.0 10 66.3 10 94.3 


























0 50 100 150 200 
Années après feu 
Figure 6 Abondance des feuillus et des conifères en 
fonction de l'âge des sites après feu. 
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B) STRATE·ARBUSTIVE 
A son pic de richesse. la strate arbustive est 
composée de 17 espèces, et à son plus bas niveau il n'en 
reste que 9 (figure 7 et 8). Ces deux extrêmes 
correspondent respectivement aux sites de 26 et 230 ans . 
On observe une baisse du recouvrement arbustif pour la 
période de 26 à 74 ans (figure 9). La disparition 
d'espèces comme Rubus idaeus, Prunus virginiana et 
Sambucus pubens, associée à une forte baisse de 
recouvrement de Coryllus cornuta, est responsable de 
cette diminution du recouvrement total (tableau 4). 
Seul Acer spicatum se maintient dans le milieu avec de 
forts taux de recouvrements après 26 ans. Taxus 
canadensis apparaît pour la première fois dans le site de 
46 ans. Pour le site de 120 ans, on observe une hausse 
spectaculaire du recouvrement 
caractérise par des recouvrements 
spicatum et de Taxus canadensis 
arbustif, qui se 
d'Acer importants 
(tableau 4). Le 
recouvrement des autres espèces est très faible. La 
période de 143 à 174 ans présente de faibles 
recouvrements arbustifs. Enfin. on note pour le site le 
plus &gé (230 ans) une dominance presqu'exclusive de 
Taxus canadensis. 
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7 Richesse totale, arbustive et herbacée en 
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Figure 8 Diversité totale. des arbustes et des 
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Tableau 4 Fréquence et recouvrement moyen des arbustes 
selon l'&ge des sites après feu. F• 
fréquence de l'apparition de l'espèce pour 
un même site après feu (de 0 à 10). R~ 
Recouvrement moyen de l'espèce. 
26 ans 46 ans 74 ans 120 ans 143 ans 167 ans i74 ans 230 ans 
F R F R F R F R F R F R F R F R 
Corylus cornuta 10 31.0 8 4.0 b 2.4 10 3.1 0.1 9 1.1 8 2.7 
Rubus idaeus 7 11.5 + 
Prunus virqiniana 8 4.7 0.2 
Ribes glandulosu• 9 4.2 8 0.6 9 0.1 4 0.7 + 7 0.3 3 0.1 + 
A1elanchier spp. 10 3.8 0.3 + 4 0.8 4 0.2 
Lonicera hirsuta 6 1.0 + 2 0.4 0 0.0 1 0.2 
Diervilla lonicera a 3.1 b 4.7 8 0.5 4 0.1 s 1.b 9 2.1 0.2 
Lonicera canadensis 6 0.3 9 2.7 8 1.7 7 0.9 ~ 0.2 10 (1.9 10 1.9 10 0.9 ,) 
Vaccinium angustrifoliu1 2 + 2 0.1 + 4 + 4 0.2 s 0.1 + 
Sorbus a1ericana 2 0.1 3 0.1 + + 7 0.3 0.1 3 + 
Ribes lacustre 2 + 3 0.2 9 'l ') L "· 5 i.O 0.3 7 0.1 
., 
L 0.1 s o. i 
Acer spicatua 10 30.9 10 47.8 10 26.1 10 56.8 9 7.0 10 28.9 10 7.0 10 12.6 
Viburnua edule 6 0.4 8 0.6 10 0.9 4 0.3 0.1 8 1.6 4 0.6 
Rosa acicularis 2 0.4 6 0.3 10 0.7 ., 0.1 0.1 2 0.2 9 2.1 L 
Cornus stolonifera 3 0.4 3 1.0 2 + 5 1.7 
Ta xus canadensis 5 1.0 4 2.6 9 45.2 7 9.6 5 1.7 2 + 10 57.9 
arbustive se çaractérise par la disparition de quelques 
espèces pionnières après une période d'environ 30 ans. 
Cette même période est caractérisée par un recouvrement 
arbustif total partagé entre plusieurs espèces. Par la 
suite, et ce pour environ une cinquantaine d'années, Acer 
spicatum deviendra la seule espèce vraiment dominante 
dans le milieu , avec quelques espèces sous-dominantes. 
Après une centaine d ' années , Taxus canadensis s'établit 
dans le sous-bois et deviendra graduellement de plus en 
plus important, jusqu'à dominer complètement après 
environ 200 ans. Acer spicatum voit son importance 
diminuer progressivement après 120 ans, mais il se 
maintiendra tout de même en profitant de perturbations 
mineures. 
C) STRATE HERBACEE 
On observe que le recouvrement total de la strate 
herbacée diminue sensiblement pour la période de 26 à 143 
ans (figure 10). Durant cette période, la richesse 
passe de 34 à 23 espèces et la diversité diminue (figures 
7 et 8). Pour le site du feu de 26 ans, on note que 
trois espèces dominent principalement 
Aster macrophyllus, Aralia nudicaulis 
le milieu, soit 
et Clintonia 
borealis (tableau 5). D'autres espèces comme Rubus 
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Figure 10 Recouvrement herbacée total en fonction de 
l'âge des sites après feu. 
1 
1 
Tableau 5 Fréquence et recouvrement moyen des 
herbacées selon l'âge des sites après feu. 
F= fréquence de l'apparition de l'espèce 
pour un même site après feu (de 0 à 10). 
R= Recouvrement moyen de l'espèce. 
26 ans 46 ans 74 ans 120 ans 143 ans 167 ans 174 ans 
F R F R F R F R F R F R F R 
5olidago rugosa 9 2.6 
lapatiens capensis 7 1.0 
Cirsiua auticua 7 0.5 
Car er. leptalea 6 0.1 
Aster aacrophyllus 9 31.6 10 35.2 10 25.4 9 1.8 10 9.5 10 17.4 
Ciintonia borealis 9 Il. 0 10 9.6 8 ·j 7 10 3.0 + 10 5.9 10 3.1 Lo 1 
Aralia nudicaulis 10 8.9 10 19.4 10 23.2 8 2.7 5 2.1 10 13.0 10 17.6 
Athyriu~ fiiix-feaina 8 7.0 0.2 ') 0.6 6 2.8 0.1 .. 
Rubus pubescens 9 5.8 6 i.O 10 3.0 4 0.7 2 0.2 10 3.0 B 0.8 
11itelia nuda 8 3.8 7 2.0 10 4.0 10 ., ~ i,.,,) 4 0.4 10 2.6 8 0.4 
Dryopteris spinulosa 9 3.5 2 + 0.1 7 0.9 + 6 0.2 ..) 
Cinna latifolia 10 2.6 ., + ., 0.1 L L 
11ertensia paniculata 9 2.1 2 0.2 5 0.3 7 0.2 ..) 
Viola i ncognita 9 2.0 10 0.8 10 0.6 9 1 1 ... 4 + 10 1.8 10 0.5 
Gaiiua triflorua 10 1.9 7 0.4 7 0.3 7 0.4 8 0.1 10 0.5 3 0.1 
Actaea rubra 9 i.B 4 0.2 5 0.2 4 0.1 + 5 0.1 + 
Streptopus roseus 10 i.7 8 0.4 + 9 i.O 10 0.8 9 0.5 
Equisetu~ sylvaticua 7 1.6 4 0.1 7 0.3 5 0.2 ~ + i. 












Tableau 5 suite 
26 ans 46 ans 74 ans 120 ans 143 ans 167 ans 174 an: 230 ans 
F R F R F R F R F R F R F R F R 
Carex arctata 10 1.1 + ·i 4 + 
Viola selkirki i 8 0.7 , 0.2 0.1 7 0.4 + + 4 
Pyrola asarifolia b 0.2 8 0.1 10 0.7 4 + 6 O.b 10 0.9 7 0.7 'i + 1 4 
Botrychiu1 virginianu1 6 0.2 + 0.1 
1 Pteridiu1 aquilinu• 4 2.3 4 6.1 10 4.7 
~aiantheaua canadensis 8 0.8 10 4.3 7 0.6 10 0.4 4 + 10 1.7 10 1.7 7 o. i 
irientalis borealis " 0.4 10 1.0 7 0.8 10 0.8 3 0.2 10 0.7 7 0.2 8 0.3 ,J 
Cornus canadensis 5 0.4 8 0.4 2 0.1 0.2 10 2.0 10 0.9 ') 0.1 4 
Linnaea borealis 7 0.3 7 2.1 5 0.2 3 0.7 9 2.4 10 1.9 9 1.3 
Viola renifolia 5 0.1 9 0.3 10 1.4 10 0.6 2 0.1 10 0.7 9 0.2 10 0.9 
Coptis groenlandica 2 + 5 0.3 4 + 7 0.3 + 4 0.1 
Dryopteris noveboracensis 0.1 + ., 0.2 6 0.1 4 
Drvooteris disjuncta ·ï + ~ 0.1 + 5 3.2 + 7 1.3 6 0.2 4 _, 
Dryopteris phegopteris , 0.1 2 0.3 5 3.7 " + i. i. 
Pvroia secunda + + 3 + ~ + 5 0.1 .; + i. 
Goodyera tesselata 3 + 3 + 7 + 6 + 4 + 4 + 
Lycopodiu1 clavatua ·i 0.2 ~ + 8 1 ·i 4 . .) • 4 
Petasites pal1atus 6 0.3 + 
Goodyera repens 3 + 4 + 4 + 4 + 
Circaea alpina 3 0.2 8 0.3 + 7 0.7 
l'loneses uniflora + 5 + 5 0.1 3 + 3 + 
Lvcooodiua annotinu1 7 0.1 + 6 0.1 
1 
Drvopteris spinulosa présentent des recouvrements 




5). Enfin, ce site se 
exclusive d'espèces comme 
cilinode, Cirsium muticum, 
caractérise par la 
Solidago rugosa, 
Aster puniceus, 
Impatiens capensis et que l ques Carex spp. 
Pour le site de 46 ans, on remarque que les 
recouvrements d'espèces comme Aster macrophyllus et 
Aralia nudicaulis ont augmentés (tableau 5 et figure 11). 
Le recouvrement ·de Clintonia borealis est demeuré à peu 
près le même. Cependant, la baisse de recouvrement 
total s'explique par la diminution importante de 
recouvrement des espèces qui étaient co-dominantes dans 
le site de 26 ans. Seulement deux espèces, Maianthemum 
canadense et Pteridium aguilinum, présentent des 
augmentations de recouvrement. 
Dans les sites du feu de 74 ans, on observe une 
augmentation du recouvrement d'Aralia nudicaulis, et une 
diminution nette pour Aster macrophyllus et Clintonia 
borealis (figure 11). Ceci, combiné à une diminution de 
la richesse, explique la diminution du recouvrement 
total (figure 10). 
Pour le site de 120 ans, malgré une augmentation 
importante de la richesse et de la diversité (figure 7 
43 
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Figure 11 Recouvrement moyen de quatre espèces en 






et 8), le recouvrement des espèces qui étaient 
dominantes dans les sites précédents (Aster macrophyllus, 
~Aralia nudicaulis et Clintonia borealis) diminue de façon 
, abrupte. La seule espèce à présenter une augmentation 
notable de son recouvrement est Dryopteris disjuncta. 
Enfin , pour le site de 143 ans, on remarque que la 
richesse et le recouvrement de la strate herbacée 
présentent des chutes importantes (tableau 5). Aster 
macrophyllus disparait même du milieu. 
Dans les sites des feux de 167 et 174 ans, on 
observe une augmentation importante du recouvrement total 
herbacé (figure 10). Cette augmentation du recouvrement 
coïncide à une augmentation de la richesse. La richesse 
herbacée atteint 35 espèces pour le site de 167 ans, 33 
espèces pour celui de 174 ans et 28 espèces pour le site 
de 230 ans. On remarque une augmentation du 
recouvrement de plusieurs espèces pour le site de 167 
ans, dont principalement Aster macrophyllus, Aralia 
nudicaulis, Clintonia borealis, Rubus pubescens, Ribes 
qlandulosum et Cornus canadensis (figure 11 et 12). 
Pour le site de 174 ans, on note des augmentations de 
recouvrement substantiellement plus importantes que pour 
le site de 167 ans, pour Aster macrophyllus et Aralia 
nudicaulis (figure 10). Cependant, la baisse globale de 
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Figure 12 Recouvrement moyen de quatre espèces en 








des espèces co-dominantes (figure 10 et tableau 5). 
Pour les sites du feu de 230 ans le recouvrement total 
diminue à nouveau, les sites présentent des recouvrements 
d'herbacées relativement faibles et une richesse peu 
élevée (tableau 5 et figure 7 et 8). 
De façon générale, on observe pendant une 
cinquantaine d ' années une diminution du recouvrement 
total, qui est attribuable à une baisse de la richesse 
herbacée. Puis, malgré une augmentation de la richesse, 
après une centaine d'années, on note tout de même une 
diminution de recouvrment. Cette baisse de recouvrement 
total est attribuable à une diminution importante du 
dominaient le milieu recouvrement des espèces qui 
auparavant, soit Aster macrophyllus, Aralia nudicaulis et 







relativement courte, on 
recouvrement tot a 1, 
une vingtaine d'années, et cette 
par une chute importante de la 






fois à une 
augmentation de la richesse et du recouvrement des 
espèces préalablement importantes. Enfin, le 









0) STRATE MUSCINALE 
La strate muscinale est très peu représentée tout au 
long de la chronoséquence. On observe le maximum de 
recouvrement pour le site de 143 ans et le minimum pour 
le site de 26 ans. A partir de 46 ans, on note une 
augmentation du recouvrement total et par la suite, sauf 
pour le site de 174 ans, il se maintient entre 2 et 3% 
(figure 13). Les espèces des genres Brachythecium et 
Mnium sont présentes dans l'ensemble des sites. Les 
espèces des genres Dicranum , Pleurozium et Drepanocladus 
présentent des recouvrements plus forts dans les sites de 
143 et 167 ans après feu (tableau 6 et figure 14) . Le 
faible recouvrement pour le site le plus jeune est 
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Figure 13 Recouvrement muscinal total en fonction de 









Tableau 6 Fréquence et recouvrement moyen des taxons 
muscinaux selon l'&ge des sites après feu. 
F- fréquence de l'apparition de l'espèce 
pour un même site après feu (de 0 à 10). 
R~ Recouvrement moyen du taxon. 
26 ans 46 ans 74 ans 120 ans 143 ans 167 ans 174 ans 
F R F R F R F R F R F R F R 
Cladonia coniocraea 6 0.1 c: t ~ t 9 0.1 4 t t ,J ,, 
Brachytheciua spp. 10 0.2 10 1.8 10 1.2 10 1.3 10 1.1 10 0.7 10 0.4 
Drepanocladus spp. 7 0.2 9 0.2 9 0.2 10 0.1 7 0.1 
Hepathique spp. + 2 + 2 + 6 0.1 10 0.1 7 + 6 + 
Ptiliu• crista-castrensis + 2 t c: + 2 + c: + ,J 
"' 
Pleuroziua shreberi ~ ,, 0.1 6 0.2 6 O.i 10 0.9 10 0.4 9 0.1 
!iicranua spp. t 8 0.3 7 l),i '1 o. i 10 0.4 10 0.2 9 0.1 
Dicr.pol ~ + + 2 + 8 0.1 7 0.1 ~ t ,) ,, 
i1niua spp. 8 0.1 + 6 0.1 10 0.1 9 0.1 8 0.3 r + 
"' 
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Figure 14 Recouvrement moyen de quatre taxons 









5.1 TYPES DE SUCCESSION 
A) PLANTES VASCULAIRES 
Les résultats de cette étude semblent en accord avec 
le concept de la composition floristique initiale de 
Egler (1954) et le modèle de la tolérance de Connell et 
Slatyer (1977). La majorité des espèces herbacées et 
arbustives sont capables de se régénérer après feu de 
façon végétative. ou envahir rapidement par graines le 
site perturbé CRowe, 1983; Carleton et Maycock. 1980; 
Archibold, 1979; Alghren. 1960; Flinn et Pringle. 1983). 
Quoique quelques espèces disparaissent du milieu après 26 
ans, la majorité sont présentes tout au long de la 
succession et se maintiennent végétativement. Avec la 
fermeture progressive du couvert forestier, les 
changements observés chez les espèces des strates de 
sous-bois résultent de variations dans le recouvrement. 
L'importance des espèces intolérantes à l'ombre diminue 
avec le temps. 
La succession est donc prévisible selon les 
stratégies vitales des espèces, comme l'établissement, la 
longévité et la tolérance à l'ombre (Noble et Slatyer, 







L'augmentation.de l'importance d'Abies balsamea dans la 
strate arborescente, coïncide avec une diminution de la 
richesse, de la diversité et de l'équitabilité des 
plantes vasculaires de sous-bois. Ceci s'explique par le 
fait qu'Abies balsamea est la principale espèce pouvant 
dominer le milieu en fin de succession, comparativement 
au début de la succession, où plusieurs espèces 
arborescentes sont présentes (Dix et Swan, 1971). La 
dominance des feuillus en début de succession crée des 
conditions plus favorables au développement d'espèces 
sous couvert forestier, que dans un milieu dominé par les 
conifères~ Les conditions printannières d'ouverture du 
couvert forestier permettent un ap~ort lumineux plus 
intense, ainsi que des températures au sol plus élevées, 
favorisant pour plusieurs espèces en une augmentation de 
la productivité (Poster et King, 1986). 
B) BRYOPHYTES 
Les résultats pour la strate muscinale suggèrent que 
certaines espèces ont besoin de conditions particulières 
avant de pouvoir s'établir ou qu'elles ne se retrouvent 
pas dans les endroits souvent perturbés. Entre autre, 
Rowe (1983) souligne que Hylocomnium splendens est une 
espèce qui recolonise tardivement les milieux perturbés. 






car l'espèce apparaît dans le milieu 46 ans après feu et 
présente ses plus hauts niveaux de recouvrements à partir 
de 167 ans après feu. La tendance générale observée pour 
le recouvrement de la strate muscinale montre que les 
plus forts recouvrements et les plus hauts niveaux de 
richesse se retrouvent dans les plus vieux sites. 
L'accumulation de matière organique ainsi que des 
changements des conditions abiotiques des sites, 
semblent donc responsables de la disparition de quelques 
espèces et de l'établissement de certaines autres. 
Le type de succession observé pour la strate 
muscinale semble correspondre en partie au modèle de 
Clements (1916) et à celui de la facilitation de Connell 
et Slatyer (1977). 
5.2 PATRON SUCCESSIONNEL 
A) HETEROGENEITE POUR LES 75 PREMIERES ANNEES DE LA 
SUCCESSION . 
Les quadrats du site de feu de 1964 présentent une 
forte homogénéité pour les facteurs abiotiques et pour la 
couverture arborescente (dominée presqu'exclusivement par 
Populus tremuloides). Malgré ces similitudes les 
quadrats présentent des différences importantes au niveau 







Cette hétérogénéité pourrait cependant être 
attribuable à la composition végétale du site avant la 
perturbation ainsi qu'au feu lui-même. Car même si un 
feu est de forte intensité, on observe tout de même une 
variabilité spatiale de l ' intensité (Shafi et Yarranton, 
1973a et b). Des espèces présentes dans le site de feu 
de 26 ans, environ 70% étaient potentiellement présentes 
avant la perturbation et ont survécu au feu (tableau 7). 
Ces résultats semblent concorder avec les observations de 
certains auteurs qui mentionnent qu'environ- 75% des 
espèces de la forêt boréale peuvent survivre à un feu 
(Archibold, 1989; Rowe, 1983; Flinn et Pringle, 1983; 
Carleton et Maycock, 1980; Archibold, 1979; Alghren, 
1960) . 
La composition végétale et l'abondance des espèces 
avant la perturbation, de même que l'intensité et la 
taille de celle-ci, auront tous été des facteurs 
déterminants de l'allure du site après la perturbation. 
Pour le site de feu de 46 ans, l'effet site 
contribue à expliquer l'hétérogénéité observée entre les 




















Tableau 7 Résistance au feu et mode de recolonisation 
des arbustes et des herbacées retrouvés le 
long du gradient de succession. 
Preaiere Presence Presence Resistance Mode de 
presence en 1823 en 1760 au feu recolonisation 
Acer spicatua 26 ans oui OUl nant G 
Actaea rubra 26 ans oui non ouit V-6 
Atelanchier spp. 26 ans non non oui v 
Aralia nudicaulis 26 ans oui oui oui \Fl v (gi 
Aster 1acrophyllus 26 ans oui oui oui (FJ v (g) 
Athyriu1 filix-feaina 26 ans oui non ouit v 
Botrychiu1 virginianua 26 ans non non ouit v 
Carex spp. 26 ans non non oui V-6 
Cinna latifolia 26 ans non non non 6 
Circaea alpina 120 ans oui oui non 6 
Cirsiul auticua 26 ans non non non 6 
Clintonia borealis 26 ans oui oui oui (f) v (gJ 
Coptis groenlandica 26 ans oui oui no nt 6 
Cornus canadensis 46 ans oui oui oui V-6(bl 
Cornus stoionifera 26 ans OU! non non G(bl 
Corylus cornuta 26 ans oui non oui v (gi 
Oiervilla ionicera 26 ans oui oui oui v (g) 
Dryopteris disjuncta 26 ans oui oui oui* v 
o. noveboracensis 46 ans oui non ouit v 
ii. phegopteris 74 ans oui oui ouit v 
o. spinulosa 26 ans oui oui oui v ig) 
Equisetua sylvaticua 26 ans oui non oui v 
Galiu1 triflorua 26 ans oui oui non G 
6oodyera repens 143 ans oui oui non 6 
6oodyera tesselata 74 ans oui OUl non G 
Iapatiens capensis 26 ans non non non 6 
linnaea borealis 46 ans oui oui non G 
lonicera canadensis 26 ans oui oui oui (f) 6 ivi 
Lonicera hirsuta 26 ans non non oui 6 (y) 
lycopodiua annotinua 167 ans oui oui oui v 
Lvcooodiu• ciavatua 120 ans oui non oui v 
Maianthe1u1 canadense 26 ans oui OUl oui if) v (gi 
Mertensia paniculata 26 ans non non ? 6 
rhtella nuda 26 ans oui OUl non 6 
Koneses uniflora 120 ans oui oui non 6 
Petasites palaatus 167 ans oui non ou il v 
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Légende: V= espèces pouvant se régénérer de façon 
végétative. 
G- espèces pouvant se régénérer par graines. 
(g) ou (v)- mode de régénération secondaire. 
(b)- régénération à partir de la banque de 
graines. 
F- très bonne résistance au feu. 
f- faible résistance au feu. 
*= déduit à partir d'observations personnelles, 
de données d'espèces du même genre ou 
selon la flore Laurentienne. 
Tiré de: Archibald (1989), Rowe (1983), Archibald (1979) 
et Ahlgren (1960). 
pas conclure à une corrélation entre la strate 
arborescente et les espèces de sous-bois, mais plutôt à 
des différences dans les conditions abiotiques des sites 
qui favorisent la présence conjointe de certaines espèces 
de sous-bois et de certaines espèces arborescentes 
(Carleton et Maycock, 1981). 
Pour le site du feu de 74 ans on note une 
diminution importante de la variabilité entre les 
stations. Ce phénomène apparaît étroitement lié à la 
convergence observée pour la strate arborescente. 
Bergeron et Dubuc (1989), dans une étude de la succession 
de la strate arborescente dans la même région, ont 
observé que pour des conditions abiotiques uniformes, les 
communautés convergent, quelque soit l'espèce dominante 
immédiatement après le feu. Ce patron est étroitement 
relié à l'augmentation en abondance des espèces d'arbres 
tolérantes à l'ombre, dont principalement Abies balsamea 
et Thuja occidentalis. Ainsi, avec des compositions 
arborescentes relativement semblables entre les quadrats, 
on observe une diminution de l'hétérogénéité de la 
végétation des strates inférieures. 
B) IMPACT DES PERTURBATIONS DE LA STRATE 
ARBORESCENTE SUR LA STRUCTURE DES STRATES 
INFERIEURES 
La succession apparaît linéaire en fonction du temps 
58 
pour la période de 26 à 74 ans après feu. La fermeture 
du couvert forestier, de même que le remplacement 
progressif des feuillus par les conifères semblent 
responsables de cette situation. Par contre, pour la 
période de 120 ans à 174 ans après feu, à l'exception du 
site du feu de 143 ans, on observe un regain d'abondance 
pour certaines espèces pionnières, de même qu'une 
augmentation importante de la richesse et de la 
diversité. 
Deux facteurs peuvent expliquer cette situation. 
Dans un premier temps, selon Bergeron et Dubuc (1989), on 
observe une diminution de l'abondance de Populus 
tremuloides environ 150 ans après feu. La mortalité de 
quelques arbres de cette espèce crée des ouvertures dans 
le couvert forestier et permet le retour à de fortes 
abondances pour certaines espèces pionnières et des 
augmentations de la diversité. Cependant, ces ouvertures 
sont de courte durée, car Abies balsamea profitera de la 
lumière disponible pour augmenter sa croissance et fermer 
à nouveau le couvert forestier. Bormann et Likens (1979) 
ont émis l'hypothèse que la supression de la croissance 
et la mortalité d'espèces arborescentes pionnières créent 
de petites ouvertures dans le couvert 
favoriseraient une augmentation de 
forestier, ce qui 
la croissance des 
espèces tolérantes présentes sous le couvert. Peet 
59 
(1981) a observé ce phénomène d'accélération de la 
succession dans des forêts de Pinus contorta. où des 
arbres sont déracinés par le vent et rapidement remplacés 
par des espèces plus tolérantes à l'ombre, qui profitent 
de ces ouvertures pour croître rapidement. On souligne 
un phénomène semblable dans des forêts mésiques du sud-
est des Etats-Unis, où les feuillus tolérants sous 
couvert forestier, profitent de petites perturbations qui 
entraînent la mort de conifères de début de succession 
(Pinus spp.) pour accélérer leur croissance (Quaterman et 
Keever, 1962; Blair et Brunett, 1976). 
De plus, une épidémie de la tordeuse des bourgeons 
de l'épinette (Choristoneura fumiferana) a fait rage dans 









principalement pour le site du feu de 174 ans. 
ouvertures 
et ce 
La réaction des espèces des strates de sous-bois à 
ces ouvertures dans le couvert forestier a été t rès 
différente selon les sites. L'age du feu, la composition 
floristique avant le feu et la proximité d'espèces qui 
pouvaient potentiellement envahir les endroits brQlés 
semblent expliquer les différences observées entre les 
sites. 
60 
Pour le site du feu de 120 ans, on remarque que la 
réaction la plus importante à l'ouverture du couvert 
forestier, se caractérise par une augmentation importante 
des espèces de la strate arbustive. Acer spicatum semble 
avoir le plus bénéficié des trouées. Par contre, on 
observe aucune augmentation importante de recouvrement 
peut être attribuable au pour la strate herbacée. 
fait que Taxus canadensis 
Ceci 
dominait le sol forestier et 
par le fait même empêchait la croissance de toute espèce 
herbacée. La forte abondance de Taxus canadensis dans ce 
site est sans doute relié à la perturbation d'origine, où 
des parcelles contenant cette espèce ont pu échapper au 
feu et par la suite envahir rapidement le site perturbé. 
Aussi, il se peut tout simplement que les endroits 
échantillonnés, de même que la façon d'échantillonner, 
n'ont pas permis une représentation adéquate de 
l'abondance réelle de l'espèce. Taxus canadensis est une 
espèce où la propagation végétative est importante et 
présente donc une distribution contagieuse. 
Malgré l'impact important de l'épidémie de la 
tordeuse des bourgeons de l'épinette, le site du feu de 
143 ans ne présente que de très faibles taux de 
recouvrement et une faible richesse. Ceci peut 
s'expliquer par l'isolement du site par rapport au reste 
de la forêt environnante. Il est situé sur une pointe 
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plantes des zones avoisinantes sont 
forêt environnante est relativement 
On peut aussi supposer que le feu a été très 
intense. L'intensité de la perturbation est un élément 
clé qui a un impact majeur sur la régénération 
(A:rchibold, 1979; Pickett et White, 1985; Noble et 
Slatyer, 1980). Le degré selon lequel la communauté se 
:rétablit après une perturbation, de même que le taux de 
changement dans la composition végétale, peuvent dépendre 
des caractéristiques de l'assemblage végétal avant feu et 
des caractéristiques de la perturbation elle-même 
(Ha 1 pern, 1988) . 
La faible diversité et le faible recouvrement des 
plantes vasculaires pourraient être expliqués par le fait 
que la forêt présente avant la perturbation était très 
âgée et que probablement certaines espèces étaient 
disparues du site. La faible diversité et le faible 
espèces 
hypothèse. 
recouvrement pour plusieurs 
1760 semblent appuyer cette 
(1983) mentionne qu'avec le temps, 
étaient à l'origine enracinées dans 
du site de feu de 
De plus, Rowe 
des espèces qui 
le sol minéral 
pourront être enracinées dans les horizons organiques, 
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1 
où leur susceptibilité aux dommages par le feu sera 
grandement augmentée. 
Les ouvertures dans le couvert forestier entrainent 
une augmentation de l'abondance des espèces des strates 
de sous-bois; les espèces pionnières qui persistent dans 
les sites réagissent aux nouvelles conditions lumineuses 
en augmentant leur croissance. En l'absence de Taxus 
canadensis, les espèces herbacées ont pü se maintenir 
longtemps sous couvert forestier et ainsi profiter des 
ouvertures dans le milieu pour augmenter de façon 
importante leur recouvrement. Horn (1974) affirme que 
les espèces pionnières peuvent persister 
climax tant et aussi longtemps que 
dans la forêt 
des ouvertures 
surviennent de temps en temps dans le couvert forestier. 
Aralia nudicaulis et Aster macrophyllus, deux 
espèces qui se maintiennent après fermeture du couvert de 








la dynamique des 
populations de certaines espèces clonales ont démontré 
que la propagation des clones se fait en fonction des 
variations micro-climatiques des sites (Cook, 1983). 
Slade et Hutchings (1987a) ont démontré de façon 
expérimentale, avec Glechoma hederacea, que les stolons 
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établissent plus de nouveaux clones dans des sites riches 
en éléments nutritifs que dans des sites pauvres. Le 
même patron de croissance s'exprime aussi en fonction des 
conditions lumineuses (Slade et Hutchings, 1987b) . 
Ainsi, les espèces qui ont pü se maintenir longtemps sous 
couvert forestier profiteraient des nouvelles conditions 
de lumière pour augmenter sensiblement leur recouvrement . 
Le site du feu de 230 ans semble avoir été plus 
faiblement touché par l'épidémie de la tordeuse des 
bourgeons de l'épinette. La présence d'une forte 
abondance dans le couvert forestier de Thuja 
occidentalis, une espèces non hôte, est probablement la 
raison principale. Mac l ean et Ostaff (1989) soulignent 
que la mortalité d'Abies balsamea est moindre dans des 
sites immatures, ou dans des peuplements mixtes, que dans 
des peuplements purs. Comme Thuja occidentalis est très 
abondant dans ce site , la susceptibilité du site à 
l'épidémie devait s'être trouvée considérablement 
réduite. 
5.3 CHANGEMENT DU CYCLE DES FEUX 
Une étude récente de Bergeron (1991) démontre que 
depuis la fin du Petit Age glaciaire, le cycle des feux 
pour la région de l'Abitibi a été modifié. D'une 






1870. Ce changement de longueur du 
des implications directes sur la 
succession arborescente et implicitement sur les strates 
plus long permet une succession Le cycle inférieures. 
directionelle et 1 'établissement de communautés 
successionnelles stables, principalement dominées par 
Abies balsamea et Thuja occidentalis. 
Une étude en cours sur l'historique des épidémies de 
tordeuse des bourgeons de l'épinette dans la région du 
lac Duparquet révèle que quatre épidémies ont fait rage 
au 20e siècle, comparativement à aucune pour le 19e 
siècle CH. Morin. communication personnelle). 
Le changement du cycle des feux semble avoir eu 
comme conséquence d'augmenter 
d'insectes. Nos résultats 
l'incidence des épidémies 
montrent que les épidémies 
d'insectes ont pour effet d'augmenter sensiblement la 
diversité et le recouvrement des espèces de sous-bois. 
On peut aussi penser que si un feu survenait dans 
un site qui a été affecté par la tordeuse des bourgeons 
de l'épinette, un plus grand nombre d'espèces de sous-
bois pourraient survivre et recoloniser rapidement ce 
dernier. que si un feu survenait dans un site peu ou pas 
affecté , comme celui de 1760 (tableau 7). Si on prend 
l'exemple des sites de 1823 et de 1760, on remarque que 
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près de 70% des espèces du site de 1823 peuvent survivre 
au feu et recoloniser de façon végétative ou par des 
propagules enfouies, contrairement à 60% des espèces du 
site de 1760. Si en plus on tient compte de la fréquence 
et du recouvrement de ces espèces dans chacun des sites, 
on peut penser que le taux de recolonisation du site de 
feu de 1760 sera grandement réduit en comparaison à celui 
de 1823. 
Connell (1978) a émis l'hypothèse que des 
perturbations de niveau intermédiaire (superficie, 
fréquence et intensité) conduisent à un maximum de 
diversité végétale, à cause de la présence conjointe des 
espèces successionnelles et climaciques. Selon Suffling 
et ~· (1988) et Dix et Swan (1971), la diversité 
végétale au niveau du paysage est plus faible sous un 
régime de perturbation à forte récurrence. Il semble 
ainsi probable que la diversité arbustive et herbacée 
soit supérieure à ce qu'elle était avant la modification 
du cycle des feux. 
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6. CONCLUSION 
On remarque qu'en général en forêt boréale, suite à 
une perturbation. la recolonisation d'un site se fait 
rapidement, car la majorité des espèces présentes avant 
le feu se régénèrent végétativement ou envahissent par 
graines à partir de sites à proximité. La variabilité 
observée au début de la succession entre les stations 
d'une même date de feu semble étroitement liée à la 
composition du site avant le feu et à des différences 
locales d'intensité. Avec la fermeture du couvert 
forestier, on observe cependant que la variabilité 
diminue à mesure que la strate arborescente converge vers 
une forêt dominée par Abies balsamea et Thuja 
occidentalis. Le remplacement des 
conifères et les épidémies d'insectes 
feuillus par les 
viennent par la 
suite boulverser le patron successionnel chez les strates 
inférieures. La réaction de celles-ci est très 
différente selon la composition végétale des sites. On 
remarque cependant que la richesse et la diversité 
augmentent généralement pour ces sites. 
Enfin, avec la dominance croissante de Thuja 
occidentalis sur les plus vieux sites, on observe à 
nouveau une diminution de l'abondance et de la diversité 
des strates arbustive et herbacée. Il apparaît probable 
que si ces vieilles communautés ne sont pas perturbées 
dans un court laps de temps, que la diversité diminuera 
encore, car plusieurs espèces herbacées n'étaient que 
très faiblement représentées dans les quadrats du feu de 
230 ans. Thuja occidentalis pouvant pousser très 
densément, réduira de plus en plus la quantité de 
lumière parvenant au sol. L'accumulation de la litière 
de cette espèce pourrait aussi avoir des conséquences sur 
les espèces de sous-bois. 
Le changement du cycle des feux depuis la fin du 
Petit Age Glaciaire a entrainé des modifications 
importantes au niveau des communautés végétales. 
L'apparition des épidémies de la tordeuse des bourgeons 
de l'épinette depuis le début du 20e siècle semble avoir 
contribué à l'augmentation de la richesse, de la 
diversité et du recouvrement des plantes vasculaires . 
L'augmentation de la richesse semble attribuable au fait 
que dans des sites d'age intermédiaire, affectés par la 
tordeuse des bourgeons de l'épinette, on observe la 
présence à la fois des espèces pionnières et de fin de 
succession. 
Dans une perspective de modification du cycle des 
feux, il serait intéressant de faire une étude sur la 
dynamique des populations de certaines espèces pionnières 
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et de fin de succession du sous-bois. Ces études 
pourraient permettre de mieux comprendre l'effet des 
types de perturbations (feu et épidémies d'insectes), de 
la fréquence de celles-ci et de la période 
successionnelle à laquelle elles surviennent, sur les 
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Viol a i ne agni ta 
Viola renifolia 
Viola selkirkii 
8.2 ANNEXE B Caractéristiques édaphiques des sites 
1~ d'échantillonnage. 
feiJ 1964 b85 1944 b98 1944 bî15 1916 b115 1916 b224 1870 
1 pH LFH 5.10 4.30 5.50 5.10 4.80 LFH !c;J 1. (H) 4.80 4.50 5.60 5.50 6.00 
Ae !cJJ 6.50 4.00 20.50 b. (H) 5.00 9.50 
Bt lcœJ 36.00 26.50 25.(10 10. (1(1 17.50 16.50 
BC (clll) 59.(1(1 18.50 18.50 57.00 44.50 53.(1(1 
P04 Ae 17.52 25.00 23.(1(1 134.60 55.20 124.80 
P04 Bt 25.60 42.60 131. 6(! 76.60 55.20 199.60 
P04 BC 8.'14 172.80 52.80 2.28 239.20 194.8(1 
P04 c 34.40 2.50 118.80 117.00 142.80 
~l03 Ae 4.95 15.00 17.50 13.00 11.50 17.50 
N03 Bt 3.30 13.00 11.00 9.00 12.00 12.50 
N03 BC 4.50 12.50 8.50 14.50 15.50 9.50 
N03 c 21.90 12.00 12.00 14.50 14.50 14.50 
Ca Ae 608.30 169.50 48.90 221.10 128.70 83.70 
Ca Bt 502.30 257.70 41.10 237.3ü 197.70 113.10 
Ca BC 600.70 419. 4(1 132.90 848.70 455.40 222.30 
1 Ca c 646. iO 780.30 138.90 788.41) 273.9(1 189.90 ~g Ae 123.40 42.17 8.17 38. 'f(i 32.58 14.25 Mg Bt 125.60 79.61 12.30 54.58 70.96 26.03 
1 Mg BC 70.90 117.74 54.81 66. ·to 141.14 127.75 Mg c 70.10 67.91 68.46 56.37 79.85 87.18 K Ae 30.30 56.63 27.38 51. i)û 54.38 32.13 
K Bt 33.60 63.00 25.38 58.13 58.88 40.50 
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8.3 ANNEXE C Liste des facteurs abiotiques pour 
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ANNEXE C Suite 
STATION LFH age pente orient. ouvert. topo hauteur 
lc•l l degre 'i. arbres 
q39 1760 5.8 ·230 5.00 274 18.00 r: 19.3 ,J 
; q40 1760 5.6 230 3.50 257 23.00 r: J 19.5 
q41 1760 6.3 230 2.00 244 12.00 5 17.5 
q42 1760 8.0 230 14.00 262 9.00 4 16.5 
q43 1760 4.6 230 8.00 241 15.00 2 20.3 
q44 1760 5.7 230 10.00 241 21.00 i. 16.9 
q45 1760 6.5 230 20.00 253 15.00 4 17.1 
q46 1760 6.6 230 !. 00 202 14.00 r: 15.1 J 
q47 176(1 5.9 230 18.0(1 212 11.00 2 14.9 
q48 1760 5.9 230 3.00 239 14.00 2 21.1 
q49 1823 5.1 167 0.(10 28.00 5 16.2 
q50 1823 5.4 167 5.50 6 20.00 2 17.9 
q51 1823 4.7 167 13.00 50 15.00 ' 16.6 •. 
q52 1823 5.6 167 19.00 350 13.00 3 17.8 
Q53 1823 4.8 167 3.00 27 15.00 5 25.3 
q54 1823 4.4 167 23.00 ~r:r: .).}J 22.00 4 18.2 
q5B 1823 5.5 167 1.00 14 28. (Il) 5 23.4 
q59 1823 5.8 167 !. l)(l 131 19.00 r: 21.7 ,J 
q60 1823 5.6 i67 2.00 129 12.00 r: 20. i 
"' q61 1823 7.2 167 5.00 176 1!. 00 r: 20.3 ,J 
q66 1816 3.9 174 10.00 193 18.00 2 21.7 
q67 1816 3.8 174 10.00 172 15.00 2 22.5 
q68 1816 3.9 174 2.00 184 18.00 2 19.0 
q69 1816 3.8 174 9.00 ·jt c:' ~•J i4.00 i.. l'i. 9 
Q70 1816 4.1 174 i!. (l(l 277 14.00 2 21.4 
q71 1816 4.2 174 27.0(1 194 18.00 ~ 20.4 .;.. 
q72 1816 3.'1 174 15.00 169 il. (l!) ., 21.3 -~ 
q73 1816 3.6 174 19.00 220 13. 00 .) 21.8 
q74 1816 3.6 174 19.00 228 12. 00 7 21.6 
·-' 
q75 1816 3.5 174 6.00 98 i 1. 00 2 21.4 
~77 1964 2.0 26 5.00 :"'!'"17 21.(J(l 7 i4.2 i.~-' •' 
078 1964 1.8 26 7.00 188 21.00 4 16.2 
979 1964 1.4 26 4.00 176 23.(H) 4 15.4 
GSO 1964 1.5 26 5.00 160 27.00 4 13.6 
981 1964 i.9 26 5.00 165 24.00 4 14.8 
982 1964 1.7 26 4.50 i82 21. (l(l 1 r: ., J.t. 
983 1964 1.4 26 8.00 165 19.00 .) 14.2 
084 1964 !.7 26 5.00 !34 30.00 4 13.8 
Q85 1964 "" ~ 26 il. (H) i88 21. (H) ~ i6.2 i.. ~ ·-~ 
086 1964 1.8 26 9.00 183 27. (1(1 ·-' 13.4 
